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Аннотация. Важнейшими функциональными характеристиками экосистем могут считаться те, 
что отражают интенсивность процессов метаболизма в экосистеме. Получен отклик изолированной 
степной экосистемы на потепление климата. Показано, что расположенная в 400 км на северо-запад от 
основного ареала, изолированная лугово-степная экосистема «Долы» (Московская область) в период 
глобального потепления приблизилась по основным функциональным параметрам (продуктивности и 
структуре доминантов) к эталонной луговой степи Центрально-Черноземного заповедника (Курская 
область).
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1 Работа рекомендована к публикации XIV Международной научно-практической экологической 
конференцией «Экологические и эволюционные механизмы структурно-функционального гомеостаза 
живых систем» (Белгород, 4-8 октября 2016 г.).
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Введение
Анализ динамики трендов локальных природных комплексов помогает 
получить «быстротекущие модели» ответных реакций экосистем на возможные 
глобальные изменения природных процессов [Коломыц, 2005]. Одним из ключевых 
факторов функционирования экосистем в последние десятилетия стало глобальное 
потепление. Период с 1983 по 2012 годы стал самым теплым за 1400-летний период 
истории Земли [Росгидромет, 2014]. Наиболее выраженные признаки потепления 
наблюдаются на территории Европейской части России (ЕЧР). За 100 лет 
инструментальных метеонаблюдений темпы потепления по России превысили темпы 
глобального почти вдвое, а среднегодовая скорость потепления для территории РФ 
достигла 0.43°С за каждые 10 лет. При этом согласно сценариям различных 
климатических моделей, почти на всей территории ЕЧР будет усиливаться 
засушливость климата [Золотокрылин и др., 2007]. Для региона Южного 
Подмосковья аридизация проявляется в увеличении числа экстремально засушливых 
сезонов [Курганова и др., 2011].
Мониторинг эксклава степной растительности в Приокско-Террасном 
биосферном заповеднике (ПТБЗ, Московская обл.) позволил нам зафиксировать 
отклик целостной
экосистемы на подобные значительные изменения климатических факторов. В 
нашем случае изолированная экосистема степи, обитающая на северо-западном 
пределе ареала, попав в теплый климатический тренд, сама приблизилась к условиям 
среды, являющимся нормой для луговых степей [Зеленская и др., 2012]. Это дало 
возможность сравнить ее основные функциональные параметры до и в период 
потепления с параметрами эталонной лугово-степной экосистемы.
Цель исследований -  оценить направленность изменений основных 
функциональных параметров северного эксклава луговой степи в условиях 
выраженного потепления климата.
Объект и методы исследования
Физиологически обоснованный подход к исследованию экосистем основан на 
выделении значимого критерия в ее функциональной организации [Вернадский, 1989; 
Раменский, 1971; Керженцев, 2006]. По Вернадскому, геологическая роль «живого 
вещества» на Земле состоит в улавливании и преобразовании солнечной энергии. 
Зеленые растения, способные в процессе фотосинтеза преобразовывать минеральные 
вещества в органические, образуют сообщества так, чтобы максимально эффективно 
улавливать солнечную энергию. С физиологической точки зрения любая экосистема 
представляет собой единство продуцентов (фитоценоза), консументов (зооценоза) и 
редуцентов (педоценоза), которые «прогоняют» вещество по метаболическому циклу, 
образуя относительно автономную систему, максимально пригодную в условиях 
конкретной климатической зоны [Зеленская, Керженцкв, 2013]. В этом случае, вся 
биосфера Земли может быть представлена как сумма функциональных ячеек -  
экосистем.
Механизм функционирования таких «ячеек» может быть представлен как 
метаболизм, или циклическая смена двух противоположно направленных процессов -  
синтеза из минеральных элементов органического вещества автотрофами с помощью 
солнечной энергии и деструкции отработавшей ресурс и отмершей биомассы 
гетеротрофами, с возвратом минеральных элементов в новый цикл фотосинтеза 
[Керженцев, 2006; Зеленская, Керженцкв, 2013]. За пределы этого малого
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(биологического) круговорота выходит лишь малая часть органики, попадая в 
большой (геологический) круговорот и меняя постепенно облик земной поверхности 
[Вернадский, 1989]. В процессе эволюции экосистема в конечном итоге приводит свою 
структурно-функциональную организацию к динамическому равновесию с 
флуктуациями внешней среды. Таким образом, продуктивность экосистемы и 
«рабочие» виды, производящие основную продукцию -  это важнейшие из 
функциональных характеристик любой экосистемы.
В качестве природной модели целостной экосистемы нами выбран 
изолированный северо-западный фрагмент луговых степей в Приокско-Террасном 
биосферном заповеднике. Он расположен в 100 км к югу от Москвы и в 400 км от 
Центрально-Черноземного заповедника (ЦЧЗ, Курская обл.). Степные сообщества 
ПТБЗ локализованы в урочище Долы, на нижней надпойменной террасе реки Оки. По 
видовому составу и структуре данная экосистема близка зональной экосистеме, но не 
идентична ей [Данилов, 1981]. В частности, до периода потепления продуктивность 
степной экосистемы ПТБЗ отставала на треть от продуктивности степной экосистемы 
ЦЧЗ. Доминантами здесь также являются плотнодерновинные злаки -  ковыль 
перистый (81гра реппака) и типчак (РезЫса ьа 1езгаса), но выше степень участия 
рыхлокустовой тимофеевки (Рк1еит рЫеоМез).
К числу главных факторов, определяющих произрастание степных сообществ в 
Долах, можно выделить низкую влажность песчаных почв, обусловленную в основном 
атмосферными осадками. Однако, находясь на нижней надпойменной террасе реки, 
степные сообщества раз в 30 -40  лет попадают под воздействие высоких и 
продолжительных весенних паводков, которые, застаиваясь в понижениях 
микрорельефа, вызывают сукцессионные изменения в структуре доминантов. 
Последний высокий паводок зафиксирован в Долах в 1994 году. Период потепления 
сопровождается аридизацией местообитаний, что дало возможность проследить за 
процессом восстановительной сукцессии степного сообщества.
Для многолетних наблюдений выделены три постоянных участка (площадью в 
100 м2 каждый, расположены вдоль градиента влажности). Их границы определены 
по доминированию более или менее ксерофильных злаков. Наиболее ксерофитный 
ценоз представлен ассоциацией ЗР1ра реппаРа -  разнотравье, переходный 
ксеромезофитный ценоз -  ассоциацией Р. уаХезгаса -  разнотравье, мезофитный ценоз 
-  ассоциацией Рк. рЫеоШез -  (Р. ьаХезгаса) -  разнотравье. Геоботанические описания 
и учет надземной продукции проводятся ежегодно, в пик вегетационного сезона, по 
общепринятой методике [Данилов, 1981]. Проективное покрытие видов также 
измеряли общепринятыми методами [Вгаип-В1апциеР, 1964; Раменский, 1971]. 
Метеорологические данные предоставлены Станцией фонового мониторинга (СФМ) 
заповедника. Статистическая обработка данных проведена с помощью программы 
МюгозоЙ Ойгсе Ехсе1.
Результаты и их обсуждение
Тренд потепления в Подмосковье проявился в повышении среднегодовой 
температуры воздуха приблизительно на 2 градуса [Зеленская и др., 2012]. Следствием 
потепления стало увеличение вегетационного сезона, сдвиг сроков вегетации (начала 
вегетации -  на неделю, окончания -  на две) и аридизация местообитаний. В 
последние два десятилетия амплитуда различий между сухими и влажными сезонами 
увеличились. Частота самих сухих сезонов также увеличилась. Каждый второй-третий 
сезоны отмечены в районе исследований не только весенней засухой, вполне 
типичной для региона [Данилов и др., 1983], но и повторной засухой в разгар 
фенологического лета, что характерно для двух последних десятилетий.
Период наших исследований характеризуется значительным падением уровня 
Оки. При среднем за 100 лет подъеме р. Оки в половодье на высоту до 8 метров, за 
период с 1991 по 2011 среднее значение подъема составило менее 5 метров (рис. 1).
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Рис. 1. Изменение уровня р. Оки (мм) с 1990 по 2011 год (по данным Серпуховского
гидропоста)
Ид. 1. СЬап§в8 т  Й е 1еуе1 ой Ока Кгуег ( т т )  й о т  1990 й  2011 уеагз (ассогйпд й
ЗегрикЬоу §аи §т§  8йайюп)
Только дважды за это время Ока превысила в паводок среднемноголетнюю 
отметку, а в каждый второй год уровень реки был существенно ниже 5 метров. При 
таком значительном снижении уровня, влияние реки на степные стационары в период 
наших исследований было минимальным, а места обитания степняков в значительной 
степени были подвержены иссушению. Особенно наглядно влияние изменений 
внешней среды на структурно-функциональную организацию сообщества отразилось 
в пограничном фитоценозе, ранее в наибольшей степени подвергшемся воздействую 
паводка.
Геоботанические наблюдения показали, что после воздействия паводка 1994 
года на самом влажном -  мезофитном -  стационаре наблюдалась в первые годы 
тенденция уменьшения проективного покрытия (ПП) типчака (с 19% в 1993 году до 
1.8% в 2004 году). Во второй половине исследований ПП типчака полностью 
восстановилось (с 4.6% в 2005 г до 15-21%  в 2008-2011 гг.). Однако это не стало только 
демутацией типчака после воздействия стрессового фактора в виде паводка. При 
потеплении климата постепенно происходит увеличение площади, занятой как 
типчаком, так и еще более ксерофильным ковылем. ПП ковыля на этом мезофитном 
стационаре изменилось с 1.9% в 1993 до 4-7%  в 2007-2011 годах. Как показывают 
наблюдения, в период потепления в мезофитном сообществе (наиболее 
влагоустойчивом из 3-х) происходит не только выпадение влаголюбивых видов 
(лисохвост луговой, марьянник гребенчатый), но меняется структура и соотношение 
доминантов. Место рыхлокустового злака (РЫ. ркХеоШез) устойчиво занял 
дерновинный типчак (рис. 2), значительно возросло и проективное покрытие ковыля.
Увеличение площади, занятой плотнодерновинными злаками (типчаком и 
ковылем), происходит в основном за счет появления новых дернин. Скорее всего, это 
напрямую связано с процессом потепления. За время жаркого и продолжительного 
лета происходит полноценное созревание и прорастание семян типчака и ковыля. 
Новые особи ковыля отмечены также на нижних участках террасы, за пределами 
Ковыльного дола. Доминирование ковыля и типчака в мезофитной ассоциации в 
последние 7 -8  лет свидетельствует о том, что происходит сближение мезофитного и 
ксеромезофитного сообществ, как по составу доминантов, так и по условиям среды.
Наши исследования температурного фона почвы в разных типах 
растительности ПТБЗ подтвердили факт сближения температуры корнеобитаемого 
слоя почвы во всех степных ассоциациях [Зеленская и др., 2016]. В ходе исследований 
установлено, что степные сообщества Долов характеризуются особой экологической 
нишей. Их температурный фон почвы на 5 градусов превышает таковой на лугах и на 
9 градусов -  в фоновом лесу заповедника. Различия между каждой из степных
НАУЧНЫЕ ВЕДОМОСТИ Серия Естественные науки. 2016. № 25 (246). Выпуск 37 9
ассоциациях составляют вдоль градиента влажности 1 -2  градуса. Весной различия 
температурных условий в почве максимальны, а осенью -  минимальны. 
Выравнивание гидротермического фона почвы наблюдается со второй половины 
фенологического лета. Причем, чем жарче сезон, тем быстрее наступает сближение 
температурных показателей стационаров. Например, в жаркие сезоны 2010 и 2011 
годов температура почвы на мезофитном и ксеромезофитном стационарах сблизилась 
вплоть до полной идентичности уже в конце первого летнего месяца.
Рис. 2. Динамика проективного покрытия доминантных злаков в ассоциации РЫвит 
рЫеоШез -  (РезЬиса ьаХезгаса) -  разнотравье. По оси абсцисс -  годы наблюдений, по 
оси ординат -  проективное покрытие вида, %
Ргд. 2. Бупаш1с8 Ше ргсуесйуе еоуег егорз й о т т а п !  т  а88ос1а!юп РЫ1еит рЫ1еоШез 
-  (РезЬиса ьаЬезгаса) -  тиШ §га88. Х-ах18 -  уеагз о  ^оЪзегуайоп, Г-ах18 -  Ше рго]ес!1уе
еоуег о^  8рес1е8, %
Повышение температурного фона сопровождается уменьшением влажности 
почвы. Однако для степей засушливость климата является типичным компонентом 
функционирования экосистемы. Степная экосистема приспособилась к обязательным 
периодам засухи. Жизненная форма эдификатора гарантирует поддержание 
микроклимата сообщества. В данном случае, плотнодерновинные злаки способствуют 
защите зачатков сопутствующих видов в неблагоприятные периоды за счет 
образования мощной дерновины. Вот почему именно типчак и ковыль можно 
рассматривать в качестве степных эдификаторов.
Одновременно со сменой доминанта в период потепления приблизился к 
степному эталону такой важный показатель функционирования экосистемы Долы как 
ежегодная продукция (рис. 3).
Сравнение продуктивности экосистемы Долов в период потепления (1998-2011 
гг.) и в контрольном, более холодном, периоде (1975-1985 гг.) выявило увеличение 
производимой надземной продукции экосистемы на 35-40%  при потеплении. В 
абсолютном выражении надземная продукция в Долах в период потепления достигла 
величины 330±5.0 г/м2 (или 3.3 т/га/год) против 210±5.0 г/м2 (или 2.1 т/га/год) в 
контрольном периоде. В пересчете на общую среднегодовую продукцию (сумма 
надземной и подземной продукции) это составляет для исследуемой экосистемы 18 
т/га/год. Это соответствует средней продуктивности эталонной луговой степи 
Центрально-Черноземного заповедника.
Ю НАУЧНЫЕ ВЕДОМОСТИ | Серия Естественные науки. 2016. № 25 (246). Выпуск 37
Рис. 3. Продуктивность степной экосистемы Долы в сравнении с эталонной для 
луговых степей. По оси абсцисс -  годы наблюдений (1975-1985, 1998-2011), по оси 
ординат -  общая годовая продукция экосистемы, в т/га (ряд 1 -  продуктивность Долов 
за два периода; ряд 2 -  средняя продуктивность луговых степей в Курской области) 
И д. 3. ТЬе ргоЬисЬтЬу о( 8Ьерре есо8у8Ьет Бо1у т  сотраг18оп тЬ Ь  ЬЬе 8!апЬагЬ Юг ЬЬе 
теаЬовд 81ерре8. Х-ах18 аге уеаг8 о( оЬ8егуа!юп8 (1975-1985, 1998-2011), У-ах18 18 ЬЬе 
депега1 аппиа1 ргоЬисЬюп о( ЬЬе есо8у8Ьет ( т  Ь/Ьа) (1 -  ЬЬе ргоЬисЬтЬу о( Бо1у-есо8у8! е т  
Ьипп§ Ьвдо репоЬ8; 2 -  ьЬе ауегаде ргоЬисЬтЬу о( ЬЬе теаЬовд 8Ьерре8 о( Киг8к ге§юп)
Конечно, величина ежегодной продукции изменяется в зависимости от 
флуктуационных колебаний климатических условий конкретных сезонов, о чем 
подробнее мы сообщали в более ранней публикации [Зеленская и др., 2012]. 
Оптимальный прирост продукции характерен для данной экосистемы в сезоны, 
близкие по сумме температур и влажности к среднемноголетним показателям для 
этого региона, но характеризующиеся более теплой весной. Надземная фитомасса в 
эти годы составила от з6о±5.о до 41б±9.9 г/м2 за сезон (ошибка среднего для 
вероятности 0.95 составляет 7%). Минимальная продукция фиксируется в 
экстремальные сезоны -  жаркие и сопровождаемые продолжительной засухой. В 
контрольном периоде таких сезонов отмечено два за 11 лет, а в теплом -  пять за 14 лет. 
Однако в период потепления, даже в экстремально сухие и жаркие сезоны, надземная 
продукция на стационарах оказалась почти вдвое большей, чем в подобные сезоны 
контрольного цикла. Увеличение продуктивности обусловлено более ранним 
наступлением вегетации, а, следовательно, более быстрым приростом продукции. 
Стремительное нарастание эффективных температур в ранневесенний период, когда 
еще доступна влага талых вод, сказывается на быстром приросте и наборе 
критической массы растениями уже к середине июня.
Для оценки роли «рабочих» видов важно сравнить степень участия различных 
видов, в первую очередь злаков, в проективном покрытии травостоя. Злаки 
составляют от 30 до 50% продукции в луговых степях. В период потепления их доля 
только растет. Но формальное отнесение травянистой растительности к истинным 
«луговым степям» основано на соотношении проективного покрытия доминантных 
злаков и сопутствующего разнотравья. Сообщества с доминированием 
плотнодерновинных ксерофильных и мезоксерофильных злаков (8. рвппаЬа, Ков1вгга 
сгЫака, Р. ьаЫзгаса), с примесью степных осок, мезофильного и ксеромезофильного 
разнотравья (СаИит ьвгит, РШрвпйи1а ьи 1дапз, 8аШа ргаквпзгз, ЬвисапИвтит  
ьи1дагв) относят к луговым степям. Долевое участие ковылей в общем проективном 
покрытии луговой степи должно быть не менее 5%. Если же в сообществе преобладают 
мезоксерофильные злаки корневищного типа (Роа апдизЫ/оЫа, Са1атадгоз1га 
вргдвгоз), то такая растительность должна быть отнесена к остепненным лугам
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[Лавренко, 1980]. Подобные травяные сообщества (луга и поляны) встречаются в 
заповеднике на средних террасах среди участков вторичных лесов. Лугово-степные 
сообщества Долов в ПТБЗ отделены от растительности остепненных лугов песчаным 
валом, достигающим 10 м высоты.
Проективное покрытие (пп) всех злаков, измеренное методом Ьгаип-Ыапдие! 
(точность метода ±5%) достигло на исследуемых стационарах следующих значений: в 
ксерофитном сообществе -  более 60%; а в двух более мезофитных сообществах -  более 
20%. Подробные измерения проводились методом раменского (точность метода 
±0.1%) на постоянных метровых площадках, заложенных по трансекте. Исследования 
показали, что на стационарах велико разнообразие фрагментов ассоциаций. Пп 
злаков варьировало на разных метровых площадках и на различных стационарах от 
5% до 42%. Среднее же пп злаков по трем стационарам составляет, согласно методу 
раменского, не менее 17%. На долю основных трех доминантов (типчак, тимофеевка, 
ковыль) приходится более 75% проективного покрытия злаков. Таким образом, в 
общем проективном покрытии травостоя на стационарах среднее пп ковыля можно 
оценить в 8%, среднее пп типчака -  в 5%. Даже в наиболее влаговыносливом 
сообществе РЫ. рЫвоШвз -  (РвзЬиса уа1взгаса) -  разнотравье в последние годы 
наблюдается отчетливая тенденция перехода от доминирования тимофеевки (РЫ. 
рЫХвоШвз) к доминированию типчака (Р. уа1взгаса). Измерения «вилочкой» 
раменского показали, что пп типчака достигло допаводкового уровня, а метод Ьгаип- 
Ыапдие! показал увеличение пп типчака вдвое по сравнению с допаводковым 
периодом. Проективное покрытие ковыля в мезофитной ассоциации ранее было очень 
низким, теперь же оно возросло в 4 раза. Интересно, что в период потепления на более 
ксерофитных стационарах проективное покрытие плотнодерновинных злаков 
(типчака и ковыля) существенно не изменилось. Происходит явное сближение 
стационаров в направлении ксерофитизации.
Заключение
Лугово-степная экосистема Долы в ПТБЗ (Московская обл.), находясь на 
северо-западной границе распространения луговых степей, служит прекрасной 
природной моделью, демонстрирующей отклик целостной экосистемы на изменение 
климата и условий обитания. Период потепления 1998-2011 годов, совпавший с 
глобальным климатическим трендом, позволил зафиксировать изменение в 
структурно-функциональной организации экосистемы.
Потепление климата проявилось в сближении структуры фитоценозов 
различных стационаров Долов с эталонным вариантом луговых степей. Пограничная 
(подверженная влиянию паводка) ассоциация РЫ1вит рЫХвоШвз -  (РвзЬиса уаХвзгаса) -  
разнотравье в последнее 20-летие сблизилась с ксеромезофитной ассоциацией Р. 
уаХвзгаса -  разнотравье по структуре доминантов. Восстановительная сукцессия от 
доминирования тимофеевки к доминированию типчака заняла в Долах около 7 лет.
Потепление климата приблизило изолированную лугово-степную экосистему 
Долы к эталонной экосистеме по важнейшей интегральной характеристике экосистем 
-  продуктивности. Средняя продуктивность степной экосистемы ПТБЗ за два 
десятилетия потепления возросла более чем на треть и сравнялась со значениями 
продуктивности в эталонной лугово-степной экосистеме ЦЧЗ (Курская обл.).
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